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2 . M e t h o d s 2 . 1 . I n S i t u M e a s u r em e n t s C r u i s e m e a s u r em e n t s i n t h e C R D w e r e m a d e i n J u l y 2 0 1 0 f o l l ow i n g a w e a k E l N i ñ o , w h e n d om e e x p r e s s i o n ( i . e . , s h o a l i n g i s o p y c n a l s ) w a s d e p r e s s e d r e l a t i v e t o c l im a t o l o g i c a l m e a n s umm e r c o n d i t i o n s ( L a n d r y , D e V e r n e i l , e t a l . , 2 0 1 6 ) . T h e s am p l i n g p r o g r am w a s d e s i g n e d a r o u n d 4 -d a y s em i -L a g r a n g i a n e x p e r im e n t s , r e f e r r e d t o h e r e a s c y c l e s , d u r i n g w h i c h a s a t e l l i t e -t r a c k e d a r r a y w i t h a m i x e d -l a y e r d r o g u e w a s d e p l o y e d d a i l y a n d u s e d b o t h t o f o l l ow w a t e r p a r c e l s a n d a s a n e x p e r im e n t a l p l a t f o rm f o r i n s i t u i n c u b a t i o n s a t e i g h t d e p t h s . A s e c o n d L a g r a n g i a n a r r a y w i t h V E R T E X -s t y l e P a r t i c l e I n t e r c e p t o r T r a p ( P I T ) s e d im e n t t r a p s w a s d e p l o y e d f o r t h e f u l l 4 d a y s p e r c y c l e t o c o l l e c t s i n k i n g m a t e r i a l a n d q u a n t i f y e x p o r t fl u x ( S t u k e l , D é c im a , e t a l . , 2 0 1 3 ) . T h i s a p p r o a c h a l l ow e d r e p e a t e d s am p l i n g o f a n e v o l v i n g p l a n k t o n i c c omm u n i t y a n d d e t e rm i n a t i o n o f n e t t r a j e ct o r i e s f o r i n t e g r a t e d e u p h o t i c z o n e s t a n d i n g s t o c k s ( L a n d r y e t a l . , 2 0 0 9 ; L a n d r y , S e l p h , e t a l . , 2 0 1 6 ) . F o u r c y c l e e x p e r im e n t s w e r e c om p l e t e d i n w a t e r s r e p r e s e n t a t i v e o f t h e d om e f r om 4 t o 2 4 J u l y , e a c h a n i n d e p e n d e n t r e a l i z a t i o n o f t h e e c o s y s t em w i t h b r o a d l y s im i l a r f o o d w e b s t r u c t u r e . A fi f t h c o a s t a l c y c l e w a s a l s o c om p l e t e d a t t h e b e g i n n i n g o f t h e c r u i s e , b u t d u e t o i t s l o c a t i o n a n d l a c k o f p r im a r y p r o d u c t i v i t y d a t a , w e d o n o t i n c l u d e i t s r e s u l t s i n t h i s m o d e l a n a l y s i s .
C r u i s e m e a s u r em e n t s i n c l u d e d s y s t em a t i c s am p l i n g o f t h e p l a n k t o n i c c omm u n i t y f r om p r im a r y p r o d u c e r s t o m e s o z o o p l a n k t o n c o n s um e r s ( T a b l e 1 ) . N e t p r im a r y p r o d u c t i o n w a s m e a s u r e d d a i l y b y H 1 4 C O 3 u p t a k e i n t r i p l i c a t e s am p l e s i n c u b a t e d i n s i t u a t e i g h t d e p t h s s p a n n i n g t h e e u p h o t i c z o n e ( S e l p h e t a l . , 2 0 1 6 ) . T a x o ns p e c i fi c r a t e s o f p h y t o p l a n k t o n g r ow t h a n d p r o t o z o a n g r a z i n g w e r e a l s o q u a n t i fi e d a t e i g h t d e p t h s i n s i t u b y tw o -p o i n t d i l u t i o n e x p e r im e n t s a n d s u b s e q u e n t s am p l e a n a l y s e s b y h i g h -p r e s s u r e l i q u i d c h r om a t o g r a p h y ( H P L C ) f o r n a n o p h y t o p l a n k t o n a n d m i c r o p h y t o p l a n k t o n t a x a a n d fl ow c y t om e t r y f o r p i c o p h y t o p l a n k t o n ( S e l p h e t a l . , 2 0 1 6 ) . I n s t a n t a n e o u s e s t im a t e s o f g r ow t h a n d g r a z i n g r a t e s w e r e c o n v e r t e d t o c a r b o n -b a s e d p r o d u c t i o n a n d l o s s r a t e s u s i n g s t a n d a r d c e l l -b i om a s s c o n v e r s i o n r a t e s f o r p i c o p h y t o p l a n k t o n a n d e p i fl u o re s c e n c e m i c r o s c o p y -d e r i v e d b i om a s s e s t im a t e s f o r t h e l a r g e r t a x a ( L a n d r y , S e l p h , e t a l . , 2 0 1 6 ; T a y l o r e t a l . , 2 0 1 6 ) . H e r e , w e d i v i d e t h e p h y t o p l a n k t o n t a x a i n t oP r o c h l o r o c o c c u s( P R O ) , S Y N , p i c o e u k a r y o t e s ( P E U K ) , d i at om s ( D TM ) , a n d c om b i n e d o t h e r n a n o p h y t o p l a n k t o n a n d m i c r o p h y t o p l a n k t o n . T h e l a t t e r g r o u p w a s c omp o s e d p r im a r i l y o ffl a g e l l a t e s t h a t w e a s s um e w e r e m i x o t r o p h i c ( F r e i b o t t e t a l . , 2 0 1 6 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 1 ) . B i om a s s o f n o n p i gm e n t e d p r o t i s t s w a s q u a n t i fi e d b y a c om b i n a t i o n o f e p i fl u o r e s c e n c e m i c r o s c o p y f o r n a n ofl a g e l l a t e s a n d d i n o fl a g e l l a t e s a n d l i g h t m i c r o s c o p y f o r c i l i a t e s ( F r e i b o t t e t a l . , 2 0 1 6 ) . M e s o z o o p l a n k t o n w e r e s am p l e d w i t h p a i r e d d a y -n i g h t o b l i q u e n e t t ow s t h r o u g h t h e e u p h o t i c z o n e w i t h a 1 -m r i n g n e t w i t h fl ow m e t e r a n d t im e -d e p t h r e c o r d e r ( D é c im a e t a l . , 2 0 1 6 ) . T h e r e s u l t i n g s am p l e s w e r e s i z e f r a c t i o n a t e d ( 0 . 2-0 . 5 , 0 . 5 -1 , 1 -2 , 2 -5 a n d>5 mm ) a n d s p l i t f o r b i om a s s o r g u tfl u o r e s c e n c e ( h e r b i v o r o u s g r a z i n g ) a s s e s sm e n t s . H e r e w e d i v i d e t h e c omm u n i t y i n t o sm a l l ( <1 mm ) a n d l a r g e ( >1 mm ) z o o p l a n k t o n . A s u b s e t o f t h e s am p l e s w a s a l s o a n a l y z e d f o rδ 1 5 N . F o r e a c h s i z e c l a s s , w e c a l c u l a t e d d a i l y g r a z i n g r a t e s o f n o n v e r t i c a l m i g r a n t s a s 2 4 t im e s t h e d a y t im e h o u r l y g r a z i n g r a t e a n d g r a z i n g r a t e s o f v e r t i c a l m i g r a n t s a s 1 2 t im e s t h e d i f f e r e n c e b e tw e e n n i g h t a n d d a y g r a z i n g r a t e s . F o r r a t e s o r s t a n d i n g s t o c k s r e p o r t e d i n c a r b o n u n i t s , w e c o n v e r t e d t o n i t r o g e n u n i t s a s s um i n g a 1 0 6 : 1 6 C : N m o l a r r a t i o f o r p r o k a r y o t e s a n d p r o t i s t s a n d 1 0 0 : 2 3 f o r m e s o z o op l a n k t o n ( L a n d r y e t a l . , 2 0 0 1 ) . N O 3 u p t a k e m e a s u r em e n t s c o n d u c t e d a t e i g h t d e p t h s o n t h e i n s i t u a r r a y ( S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ) . B e c a u s e n i t r i fi c a t i o n r a t e m e a s u r em e n t s i n d i c a t e t h a t N O 3 r e g e n e r at i o n i n t h e e u p h o t i c z o n e w a s n e g l i g i b l e ( 0 . 1% o f n i t r a t e u p t a k e ) , w e c o n c l u d e t h a t N O 3 u p t a k e r e p r es e n t e d n ew p r o d u c t i o n ( B u c hw a l d e t a l . , 2 0 1 5 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ) . W e m e a s u r e d c a r b o n a n d n i t r o g e n fl u x e s o f s i n k i n g p a r t i c l e s i n t o V E R T E X -s t y l e s e d im e n t t r a p s d e p l o y e d a t d e p t h s o f 9 0 a n d 1 5 0 m o n t h e s e d im e n t t r a p a r r a y ( S t u k e l , D é c im a , e t a l . , 2 0 1 3 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ) . V e r t i c a l p r o fi l e s o f 2 3 4 T h : 2 3 8 U d e fi c i e n c y w e r e m e a s u r e d tw i c e p e r c y c l e a n d c o n fi rm e d t h a t t h e r e w a s n o s u b s t a n t i a l o v e r c o l l e c t i o n o r u n d e r c o l l e c t i o n o f s i n k i n g m a t e r i a l b y t h e s e d im e n t t r a p s . T h i s d o e s n o t , h ow e v e r , e x c l u d e t h e p o s s i b i l i t y t h a t s i n k i n g o r g a n i c m a t t e r w i t h l ow 2 3 4 T h a c t i v i t y ( i . e . , h i g h C :
2 3 4 T h r a t i o s ) , i n c l u d i n g m e s o z o o p l a n k t o n a n d f e c a l m a t e r i a l o f h i g h e r o r g a n i sm s , m a y h a v e b e e n u n d e r s am p l e d b y t h e t r a p s , w h i l e c o n t r i b u t i n g s u b s t a n t i a l l y t o c a r b o nfl u x ( S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ) .δ 1 5 N v a l u e s w e r e m e a s u r e d f o r s i n k i n g p a r t i c l e s a n d b u l k s u s p e n d e d p a r t i c u l a t e o r g a n i c m a t t e r ( P OM ) i n t h e w a t e r c o l um n , a n d t h eδ 1 5 No fN O 3 b e n e a t h t h e e u p h o t i c z o n e w a s d e t e rm i n e d b y t h e d e n i t r i fi e r m e t h o d ( B u c hw a l d e t a l . , 2 0 1 5 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ) . F u r t h e r d e t a i l s o f d a t a m a n i p u l a t i o n f o r i n c l u s i o n a s c o n s t r a i n t s o n t h e i n v e r s e m o d e l a r e i n t h e o n l i n e A p p e n d i x ( C h i l d r e s s e t a l . , 1 9 8 0 ; C o n o v e r , 1 9 6 6 ; D e l G i o r g i o & C o l e , 1 9 9 8 ; E i c h i n g e r e t a l . , 2 0 0 6 ; H o u d e & S c h e k t e r , 1 9 8 3 ; I k e d a , 1 9 8 5 ; S o e t a e r t e t a l . , 2 0 0 9 ; V é z i n a & P a h l ow , 2 0 0 3 ) .
T a b l e 1 I n S i t u M e a s u r em e n t s F r om t h e C R D C r u i s e L a g r a n g i a n E x p e r im e n t s C o n d u c t e d i n t h e C o r e o f t h e C R D ( C y c l e s 2 a n d 4 ) a n d o n t h e P e r i p h e r y o f t h e C R D ( C y c l e s 3 a n d 5 ) M e a s u r em e n t C y c l e 2 C y c l e 3 C y c l e 4 C y c l e 5 S o u r c e 0 . 4 ± 0 . 1 2 . 2 ± 0 . 4 3 . 2 ± 0 . 6 1 1 . 3 ± 2 . 3 S e l p h e t a l . ( 2 0 1 6 ) P r o t o z o a n g r a z i n g ( t o t a l ) (mm o l C ·m 2 · d a y 1 ) 9 6 ± 3 6 5 4 ± 1 3 3 4 ± 9 3 8 ± 9 L a n d r y , S e l p h , e t a l . ( 2 0 1 6 ) P r o t o z o a n g r a z i n g ( P r o c h l o ) (mm o l C ·m 2 · d a y 1 )
7 . 5 ± 1 . 5 2 . 1 ± 0 . 4 4 . 4 ± 0 . 9 2 . 8 ± 0 . 6 L a n d r y , S e l p h , e t a l . ( 2 0 1 6 ) P r o t o z o a n g r a z i n g ( S y n ) (mm o l C ·m 4 . 5 ± 0 . 9 8 . 4 ± 1 . 7 3 ± 0 . 6 3 . 8 ± 0 . 8 L a n d r y , S e l p h , e t a l . ( 2 0 1 6 ) P r o t o z o a n g r a z i n g ( d i a t om ; mm o l C ·m 5 2 . 9 ± 7 . 7 1 7 . 8 ± 1 . 3 3 0 ± 3 . 1 9 . 8 ± 2 . 9 T a y l o r e t a l . ( 2 0 1 6 ) P i c o e u k a r y o t e b i om a s s (mm o l C /m 2 ) 1 7 . 3 ± 1 . 6 2 0 . 5 ± 3 . 7 1 3 . 2 ± 0 . 7 1 1 . 6 ± 1 . 9 T a y l o r e t a l . 0 . 6 ± 0 . 2 1 . 6 ± 0 . 6 1 . 7 ± 0 . 4 2 . 6 ± 0 . 1 T a y l o r e t a l . ( 2 0 1 6 ) O t h e r p h y t o p l a n k t o n b i om a s s (mm o l C /m 2 ) 6 4 . 3 ± 1 1 . 6 4 7 ± 3 . 4 3 7 . 7 ± 5 . 6 9 5 . 4 ± 2 1 . 1 T a y l o r e t a l . ( 2 0 1 6 ) H e t e r o t r o p h i c n a n o fl a g e l l a t e b i om a s s (mm o l C /m 2 ) 2 5 . 2 ± 5 . 5 2 7 ± 6 . 5 2 0 . 9 ± 3 . 2 2 5 ± 0 F r e i b o t t e t a l . 9 6 . 7 ± 1 2 . 1 7 9 . 2 ± 3 5 . 7 1 1 0 ± 1 9 . 6 3 9 . 3 ± 2 7 . 7 D é c im a e t a l . ( 2 0 1 6 ) P a r t i c u l a t e n i t r o g e n (mm o l N /m 2 ) 1 0 3 ± 7 9 0 ± 3 8 0 ± 2 6 9 ± 6 S t u k e l e t a l . ( 2 0 1 6 ) V e r t i c a l g r a d i e n t p a r t i c u l a t e n i t r o g e n ( N>1 -mm m e s o z o o p l a n k t o n 9 . 9 1 0 1 0 9 . 8 D e c im a e t a l . ( 2 0 1 9 ) T em p e r a t u r e ( e u p h o t i c z o n e , °C ) 2 1 . 7 2 3 . 4 2 3 2 4 . 9 C T D T em p e r a t u r e ( b e n e a t h e u p h o t i c z o n e , °C ) 1 1 . 8 1 1 . 8 1 1 . 8 1 2 . 7 C T D N o t e . M e a n s ± s t a n d e r s i n c l u d e h e t e r o t r o p h i c n a n o fl a g e l l a t e s , m i c r o z o op l a n k t o n , sm a l l ( <1 mm ) n o n v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n , sm a l l v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n , l a r g e n o n v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n , a n d l a r g e v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n . M e s o z o p l a n k t o n s e c o n d a r y p r o d u c t i o n i s c o n s um e d b y e p i p e l a g i cfi s h o r v e r t i c a l l y m i g r a t i n gfi s h . B a c t e r i a r em i n e r a l i z e d i s s o l v e d o r g a n i c m a t t e r ( D OM ) t o N H 4 + . N o n l i v i n g P OM i s s e p a r a t e d i n t o tw o c l a s s e s i n c l u d i n g s u sp e n d e d d e t r i t u s ( D E T ) a n d l a r g e s i n k i n g d e t r i t u s . N ew p r o d u c t i o n i n c l u d e s N O 3 u p t a k e ( b y a l l p h y t o p l a n k t o n c l a s s e s ) a n d n i t r o g e nfi x a t i o n , w h i c h w e a s s um e d i s m e d i a t e d b y u n i c e l l u l a r c y a n o b a c t e r i a g r o u p B c o n t a i n i n g p h y c o e r y t h r i n a n d h e n c e w o u l d l i k e l y b e c l a s s i fi e d a s S Y N b y o u rfl ow c y t om e t r i c m e a s u r em e n t s ( T r i c h o d e sm i umw a s n o t o b s e r v e d o n t h e c r u i s e ) . N ew p r o d u c t i o n i s b a l a n c e d b y s i x e x p o r t t e rm s : s i n k i n g o f d e t r i t u s a n dfi s h f e c a l p e l l e t s , p h y s i c a l t r a n s p o r t (m i x i n g o r s u b d u c t i o n ) o f D OM a n d D E T , a c t i v e t r a n s p o r t b y v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n a n d v e r t i c a l l y m i g r a t i n gfi s h , a n dfi s h s e c o n d a r y p r o d u c t i o n . F r om e x t e n s i v e m i c r o s c o p i c a n a l y s e s o f s e d im e n t t r a p c o n t e n t s t h a t d i d n o t e ffi c i e n t l y s am p l efi s h f e c a l p e l l e t s , w e a s s um e t h a t t h efi s h c o n t r i b u t i o n t o e x p o r t i s i n a d d i t i o n t o t h e s e d im e n t t r a p m e a s u r e d e x p o r t . A l l fl ow s i n t h e m o d e l a r e i n N c u r r e n c y (mm o l N ·m 2 · d a y 1 ) , d e p i c t e d i n F i g u r e 2 a n d e x p l a i n e d i n s u p p o r t i n g i n f o rm a t i o n T a b l e S 1 .
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a c t e r i a l p r o d u c t i o n i s a r e l a t i v e l y c o n s t a n t 1 1 -1 4% o f p h y t o p l a n k t o n p r od u c t i o n . M i x o t r o p h s a r e a s u b s t a n t i a l m o r t a l i t y t e rm f o r b a c t e r i a , c o n s umi n g 3 0 -6 5% o f b a c t e r i a l p r o d u c t i o n .
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. 2 . E c o s y s t em E x p o r t P a t hw a y s
T h e δ 1 5 N v a l u e s o f n i t r o g e n e n t e r i n g o r l e a v i n g t h e e u p h o t i c z o n e v i a a l t e r n a t e p r o c e s s e s p r o v i d e a p ow e r f u l c o n s t r a i n t f o r e l u c i d a t i n g t h e b a l a n c e o f n ew a n d e x p o r t p r o d u c t i o n ( F i g u r e 3 b ) . N o t a b l y , m a n y o f t h e p o t e nt i a l s o u r c e s o f e x p o r t ( D OM v e r t i c a l m i x i n g , v e r t i c a l l y m i g r a t i n g fi s h e x c r e t i o n , fi s h f e c a l p e l l e t p r o d u c t i o n , a n d fi s h b i om a s s p r o d u c t i o n ) h a v e δ 1 5 N v a l u e s s u b s t a n t i a l l y g r e a t e r t h a n e i t h e r o f t h e p o t e n t i a l s o u r c e s o f n i t r og e n ( u pw e l l e d N O 3 o r N 2 fi x a t i o n ) t o t h e e c o s y s t em . S i n k i n g d e t r i t u s i s a l s o e n r i c h e d i n N f o r fl u x e s o f n i t r o g e n i n t o ( l e f t ) a n d o u t o f ( r i g h t ) t h e e u p h o t i c z o n e p e l a g i c e c o s y s t em . D i am o n d s s h ow m e a s u r e d v a l u e s . W h i s k e r p l o t s s h ow m e a n , 5 0% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( b o x e s ) a n d 9 5% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( t h i n l i n e s ) . F o r e a c hfl ow o r c om p a r tm e n t , w h i s k e r p l o t s a r e s h ow n f o r C y c l e s 2 -5 ( f r om l e f t t o r i g h t ) .
( e x c r e t i o n a t d e p t h b y v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n , δ 1 5 N v a l u e o f 4 . 3 -4 . 7 , F i g u r e 3 b ) m u s t p l a y a s u b s t a n t i a l r o l e i n e x p o r t fl u x ( F i g u r e 4 b ) . Z o o p l a n k t o n a c t i v e t r a n s p o r t ( e x c r e t i o n o f D OM a n d N H 4 + ) i s r e s p o n s i b l e f o r 2 1 -4 5% o f t o t a l e x p o r t f r om t h e e u p h o t i c z o n e . S i n k i n g o r g a n i c m a t t e r ( i n c l u d i n g s i n k i n g d e t r i t u s c o l l e c t e d b y s e d im e n t t r a p a n d r a p i d l y s i n k i n g fi s h f e c a l p e l l e t s ) c o n t r i b u t e s a s im i l a r f r a c t i o n o f e x p o r t ( 3 1 -4 6% ) , w h i l e v e r t i c a l m i x i n g o f P OM a n d D OM a c c o u n t s f o r l e s s ( 1 0 -1 6% ) . T h e l ow e s t c o n t r i b u t i o n s t o e x p o r t a r e f r omfi s h b i om a s s p r o d u c t i o n ( 7 -1 1% ) a n dfi s h a c t i v e t r a n s p o r t ( 1 -7% ) .
T h e a b o v e r e s u l t s m a k e c l e a r t h e c e n t r a l im p o r t a n c e o f m e s o z o o p l a n k t o n i n v e r t i c a l t r a n s p o r t o f P OM f r om t h e e u p h o t i c z o n e o f t h e C R D . M e s o z o o p l a n k t o n a c t i v e t r a n s p o r t i s a d om i n a n t v e r t i c a l t r a n s p o r t m e c h a n i sm , a n d o n l y 1 1-1 7% o f e x p o r t i s n o t m e d i a t e d a t l e a s t i n d i r e c t l y b y m e s o z o o p l a n k t o n ( F i g u r e 5 ) . N o nm e s o z o o p l a n k t o n m e d i a t e d e x p o r t i s p r e d om i n a n t l y d r i v e n b y p h y s i c a l m i x i n g , w i t h s i n k i n g p h y t o p l a n k t o n r e s p o n s i b l e f o r<1% o f e x p o r t . T h e r e l a t i v e c o n t r i b u t i o n s o f m e s o z o op l a n k t o n a n dfi s h f e c a l p e l l e t s t o e x p o r t v a r y f r om r o u g h l y e q u a l t o a s u bs t a n t i a l l y g r e a t e r im p o r t a n c e o f fi s h f e c a l p e l l e t s . N o n e t h e l e s s , m e s o z o o p l a n k t o n f e c a l p e l l e t p r o d u c t i o n a lw a y s e x c e e d s t h a t b y fi s h . T h e r e l a t i v e l y h i g h e r im p o r t a n c e o f fi s h f e c a l p e l l e t s i n s i n k i n g d e r i v e s f r om h i g h r em i n e r a l i z a t i o n r a t e s o f m e s o z o o p l a n k t o n f e c a l p e l l e t s
i n t h e e u p h ot i c z o n e ( l o s s t e rm s i n c l u d i n g m i c r o b i a l d e g r a d a t i o n , d i s s o l u t i o n t o D OM , a n d c o n s um p t i o n b y m e s o z o o p l a n k t o n ) . S u b s t a n t i a l r em i n e r a l i z a t i o n o f m e s o z o o p l a n k t o n f e c a l p e l l e t s w i t h i n t h e e u p h o t i c z o n e i s a l s o s u p p o r t e d b y i n s i t u d a t a , w h i c h s h ow t h a t p h a e o p i gm e n tfl u x i n t o s e d im e n t t r a p s
a c c o u n t s f o r o n l y a sm a l l f r a c t i o n o f t h e p h a e o p i gm e n t s p r o d u c e d b y m e s o z o o p l a n k t o n g r a z i n g ( D é c im a e t a l . , 2 0 1 6 ; S t u k e l , D é c im a , e t a l . , 2 0 1 3 ) .
3 . 3 . M e s o z o o p l a n k t o n D y n am i c s G i v e n t h e d om i n a n t r o l e o f m e s o z o o p l a n k t o n i n t h e e u p h o t i c z o n e n i t r og e n b u d g e t a n d t h e i r im p o r t a n c e i n s u p p o r t i n g a l a r g e b i om a s s o f h i g h e r t r o p h i c c o n s um e r s i n t h e C R D , a m o r e d e t a i l e d e x am i n a t i o n o f m e s o z o op l a n k t o n g r ow t h d y n am i c s i s w a r r a n t e d . O u r a p r i o r i e x p e c t a t i o n w a s t h a t h i g h r a t e s o f m e s o z o o p l a n k t o n s e c o n d a r y p r o d u c t i o n i n a p i c o p h y t o p l a n k t o n -d om i n a t e d e c o s y s t em w o u l d r e q u i r e e f fi c i e n t m e s oz o o p l a n k t o n g r ow t h . T o t h e c o n t r a r y , t h e r e s u l t s s u g g e s t m o d e s t g r o s s g r ow t h e f fi c i e n c i e s f o r m e s o z o o p l a n k t o n , w i t h c y c l e a v e r a g e s r a n g i n g f r om 1 6 t o 2 8% f o r t h e d i f f e r e n t m e s o z o o p l a n k t o n c l a s s e s , a l t h o u g h t h e r e i s s u b s t a n t i a l u n c e r t a i n t y i n t h e g r o s s g r ow t h e f fi c i e n c y o f t h e sm a l l s i z e f r a c t i o n ( F i g u r e 6 b ) . A s e x p e c t e d , p r o t i s t s h a v e h i g h e r g r o s s g r ow t h e f fic i e n c i e s ( t y p i c a l l y>3 0% ) , w h i c h f a c i l i t a t e e f fi c i e n t t r a n s f e r o f p i c o p l a n kt o n i c p r o d u c t i o n t o m e s o z o o p l a n k t o n . C o n s e q u e n t l y , p r o t i s t a n g r a z e r s a r e t h e m a j o r f o o d s o u r c e f o r m e s o z o o p l a n k t o n , c o n t r i b u t i n g 3 2 -5 3% o f t h e i r d i e t ( F i g u r e 6 a ) . W i t h t h e e x c e p t i o n o f C y c l e 5 , t h i s p a t hw a y s u p p l i e s m o r e t h a n tw i c e t h e p r e y b i om a s sfl u x a s h e r b i v o r y , w h i c h c o n t r i b u t e s 1 6 -3 2% o f m e s o z o o p l a n k t o n n i t r o g e n . D e t r i t i v o r y a l s o em e r g e s a s a n im p o rt a n t f e e d i n g m o d e f o r m e s o z o o p l a n k t o n ( 1 1 -4 0% o f d i e t ) , w h i l e c a r n i v o r y ( p r e d a t i o n o n m e t a z o a n s ) a c c o u n t s f o r o n l y 7 -1 5% o f m e s o z o o p l a n k t o n c omm u n i t y d i e t a n d 1 5 -3 4% o f t h e i n g e s t i o n o f l a r g e r ( >1 mm ) m e s o z o o p l a n k t o n .
T h e im p o r t a n c e o f d e t r i t i v o r y i n m e s o z o o p l a n k t o n d i e t s i s a r o b u s t r e s u l t o f t h e L I EM . A t t h e 9 5% c o n fi d e n c e i n t e r v a l , d e t r i t i v o r y e x c e e d s 2 4% o f m e s o z o o p l a n k t o n d i e t s f o r C y c l e s 3 a n d 4 a n d e x c e e d s 1 5% f o r C y c l e 5 .
F i g u r e 4 .E x p o r t -n ew p r o d u c t i o n b a l a n c e . ( a ) N i t r o g e n s o u r c e s t o t h e p h y t op l a n k t o n c omm u n i t y . ( b ) F r a c t i o n o f t o t a l e x p o r t d r i v e n b y d i f f e r e n t p r oc e s s e s ( s i n k i n g i n c l u d e s s i n k i n g d e t r i t u s a n dfi s h f e c a l p e l l e t s , m i x i n g i n c l u d e d P OM a n d D OM , D VM i n c l u d e s e x c r e t i o n o f D OM a n d N H 4 + b e n e a t h t h e e u p h o t i c z o n e ) . W h i s k e r p l o t s s h ow m e a n , 5 0% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( b o x e s ) a n d 9 5% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( t h i n l i n e s ) . F o r e a c hfl u x , w h i s k e r p l o t s a r e s h ow n f o r C y c l e s 2 -5 ( f r om l e f t t o r i g h t ) . D OM = d i s s o l v e d o r g a n i c m a t t e r ; P OM = p a r t i c u l a t e o r g a n i c m a t t e r .
F i g u r e 5 .E u p h o t i c z o n e e x p o r t o f c a r b o n t h a t w a s n o t c o n s um e d b y m e s oz o o p l a n k t o n ( l e f t ) a n d e x p o r t o f c a r b o n t h a t w a s c o n s um e d b y m e s o z o op l a n k t o n ( r i g h t ) . B a r p l o t s a r e s h ow n f o r C y c l e s 2 -5 ( f r om l e f t t o r i g h t ) . 1 0 . 1 0 2 9 / 2 0 1 8 G B 0 0 5 9 6 8 G l o b a l B i o g e o c h em i c a l C y c l e s S T U K E L E T A L .
I t w a s o n l y f o r C y c l e 2 t h a t t h e L I EM a l l ow s d e t r i t i v o r y t o c om p r i s e <1 5% o f t h e d i e t ; y e t t h e m e a n c o n t r i b u t i o n i s 1 1% (w i t h 9 5% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s o f 5 -1 8% ) e v e n f o r t h i s c y c l e . A l t h o u g h d e t r i t i v o r y i s n o t e a s i l y d em o ns t r a t e d i nfi e l d s t u d i e s
, s e v e r a l i n d e p e n d e n t p i e c e s o f e v i d e n c e s u p p o r t i t s im p o r t a n c e i n t h e C R D . F i r s t , t h e s um o f t h e b i om a s s e s o f a u t o t r o p h i c a n d h e t e r o t r o p h i c n a n o p l a n k t o n a n d m i c r o p l a n k t o n c om p r i s e s o n l y 1 6 -3 0% o f t h e P OM i n t h e e u p h o t i c z o n e ( F r e i b o t t e t a l . , 2 0 1 6 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 6 ; T a y l o r e t a l . , 2 0 1 6 ) . S e c o n d , t h e p h a e o p i gm e n t : C h lar a t i o , a t r a c e r o f z o o p l a n k t o n d e g r a d a t i o n o f C h la , i s u n u s u a l l y h i g h i n t h e w a t e r c o l um n i n t h e C R D , a n d t h e r a t i o o f p h a e o p i gm e n t p r o d u c t i o n b y z o o p l a n k t o n t o e x p o r tfl u x a t 9 0 -m d e p t h i s l ow . T h i r d , p h y c o e r y t h r i n ( a d i a g n o s t i c p i gm e n t f o r S Y N ) m e a s u r e d i n t h e g u t s o f m e s o z o o p l a n k t o n i s c o n s i s t e n t w i t h f e e d i n g o n S Y N c o n t a i n e d i n >2 0 -μ m a g g r e g a t e s ( D é c im a e t a l . , 2 0 1 6 ; S t u k e l , D é c im a , e t a l . , 2 0 1 3 ) .
T r o p h i c l e v e l s ( T L ) a r e c a l c u l a t e d a s s um i n g t h a t o b l i g a t e p h o t o t r o p h s a r e
T L = 1 a n d b a c t e r i a a r e T L = 2 . D e t r i t u st r o p h i c l e v e l i s c a l c u l a t e d b a s e d o n t h e p r o p o r t i o n o f p h y t o p l a n k t o n o r f e c a l p e l l e t s c o n t r i b u t i n g t o t h e d e t r i t u s a n d t h e a s s um p t i o n t h a t f e c a l p e l l e t s h a v e T L s o n e l e s s t h a n t h e o r g a n i sm p r o d u c i n g t h em ( e . g . , a n h e r b i v o r o u s p r o t i s t p r o d u c e s e g e s t a w i t h T L = 1 r efl e c t i n g t h e T L o f i t s p r e y ) . M e s o z o o p l a n k t o n T L s t y p i c a l l y v a r y b e tw e e n tw o a n d t h r e e , r e fl e c t i n g a n om n i v o r o u s d i e t o n p h y t o p l a n kt o n a n d p r o t i s t a n e n e r g y s o u r c e s . Sm a l l m e s o z o o p l a n k t o n ( <1 mm ) a r e o n l y s
l i g h t l y e n r i c h e d r e l a t i v e t o p r o t i s t s , w h i c h h a v e m e a n T L s o f 2 . 1 -2 . 3 s i n c e s om e o f t h e i r n u t r i t i o n d e r i v e s f r om h e t e r o t r o p h i c b a c t e r i a . T L s
i n c r e a s e w i t h i n c r e a s i n g m e s o z o o p l a n k t o n s i z e a n d a r e a l s o h i g h e r o n a v e r a g e f o r v e r t i c a l m i g r a t o r s t h a n f o r e u p h o t i c z o n e -r e s i d e n t m e s o z o op l a n k t o n . F o r l a r g e m i g r a n t s , T L e s t im a t e s a r e 2 . 8 f o r C y c l e s 3 -5 b u t e x c e e d 3 f o r C y c l e 2 . M i x o t r o p h s h a v e c o n s i s t e n t l y l ow e r T L s ( 1 . 1 -1 . 3 ) r e fl e c t i n g d i s s o l v e d n u t r i e n t s a s t h e i r m a i n s o u r c e o f N .
M e s o z o o p l a n k t o n e x c r e t e 2 1-3 1% o f t h e n i t r o g e n c o n s um e d a s N H 4 + a n d a n a d d i t i o n a l 1 1 -1 6% a s D OM . T h i s h i g h l i g h t s t h e im p o r t a n t , y e t o f t e n o v e r l o o k e d , r o l e o f m e s o z o o p l a n k t o n i n n u t r i e n t r e g e n e r a t i o n . A l t o g e t h e r , 1 5 -2 0% o f m e s o z o o p l a n k t o n e x c r e t i o n o c c u r s a t d e p t h , w i t h t h e r em a i n d e r i n t h e e u p h o t i c z o n e . T a k i n g i n t o a c c o u n t t h a t o n l y 1 2 -2 3% o f m e s o z o o p l a n k t o n f e c a l p e l l e t n i t r o g e n i s e x p o r t e d f r om t h e e u p h o t i c z o n e , i t b e c om e s c l e a r t h a t m e s o z o o p l a n k t o n c o n t r i b u t e s u bs t a n t i a l l y t o n u t r i e n t -r e g e n e r a t i o n f o o d w e b s i n t h e C R D .
3 . 4 . C om p a r i s o n o f C R D a n d E q u a t o r i a l P a c i fi c T o c om p a r e f o o d w e b s i n t h e C R D a n d e q u a t o r i a l P a c i fi c u pw e l l i n g b i om e s , w e c om p u t e d L I EM s o l u t i o n s a s s im i l a t i n g d a t a f r om t h e E B p r o j e c t a n d t h e J o i n t G l o b a l O c e a n F l u x S t u d y ( J G O F S ) E q u a t o r i a l P a c i fi c ( E q P a c ) t im e s e r i e s c r u i s e s . T h e s e r e s u l t s s im u l t a n e o u s l y d em o n s t r a t e t h a t o u r r e s u l t s i n t h e C R D a r e n o t d e t e rm i n e d b y c h o i c e o f m o d e l s t r u c t u r e a n d h i g h l i g h t k e y w a y s i n w h i c h t h e C R D d i f f e r s f r om t h e e q u a t o r i a l P a c i fi c ( F i g u r e 7 ) . M o d e l p r im a r y p r o d u c t i v i t y a n dfr a t i o s a r e b r o a d l y s im i l a r b e tw e e n t h e r e g i o n s ( a l t h o u g h E B p r im a r y p r o d u c t i v i t y w a s l ow e r t h a n C R D o r E q P a c ) , a s s u g g e s t e d b y t h e i n p u t d a t a ( F i g u r e s 1 a n d 7 a ) . A l t h o u g h s im i l a r i t i e s i nf r a t i o s im p l y t h a t s im i l a r f r a c t i o n s o f p r im a r y p r od u c t i o n a r e r e c y c l e d , t h e o r g a n i sm s r e s p o n s i b l e f o r r e g e n e r a t i n g N H 4 + d i ff e r b e tw e e n t h e r e g i o n s . I n t h e C R D , N H 4 + p r o d u c t i o n i s d e r i v e d n e a r l y e q u a l l y f r om h e t e r o t r o p h i c b a c t e r i a , p r o t i s t s , a n d m e t a z o a n s ( fi s h + m e s oz o o p l a n k t o n ) . I n t h e e q u a t o r i a l P a c i fi c , h e t e r o t r o p h i c b a c t e r i a p l a y a m u c h F i g u r e 6 .Z o o p l a n k t o n p r e y a n d g r ow t h . . W h i s k e r p l o t s s h ow m e a n , 5 0% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( b o x e s ) a n d 9 5% c o n fi d e n c e i n t e r v a l s ( t h i n l i n e s ) . F o r e a c h e c o s y s t em fl ow o r c om p a r tm e n t , w h i s k e r p l o t s a r e s h ow n f o r C y c l e s 2 -5 ( f r om l e f t t o r i g h t ) . H N F = h e t e r o t r o p h i c n a n o fl a g e ll a t e s ; M I C = m i c r o z o o p l a n k t o n ; SM E S = sm a l l ( <1 -mm ) n o n v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n ; VM SM E S = sm a l l v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s oz o o p l a n k t o n ; LM E S = l a r g e n o n v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n ; VM LM E S = l a r g e v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n ; E P I F I S H = e p i p e l a g i c fi s h ; VM F I S H = v e r t i c a l l y m i g r a t i n g fi s h ; B A C = b a c t e r i a .
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o p l a n k t o n a b u n d a n c e s a n d r e l a t i v e p a u c i t y o f f e c a l p e l l e t s i g n a t u r e s f r om h e r b i v o r y i n s e d im e n t t r a p s am p l e s ( D é c im a e t a l . , 2 0 1 6 ; S t u k e l , D é c im a , e t a l . , 2 0 1 3 ) .
A l t h o u g h f ewfi e l d s t u d i e s h a v e q u a n t i fi e d z o o p l a n k t o n d e t r i t i v o r y , o u r c o n c l u s i o n o f i t s im p o r t a n c e i s n o t u n p r e c e d e n t e d . M e s o z o o p l a n k t o n f e e d i n g o n d e t r i t u s , a g g r e g a t e s , a n d f e c a l p e l l e t s h a s b e e n d e t e c t e d i n m a n y e n v i r o nm e n t s ( D i l l i n g & B r z e z i n s k i , 2 0 0 4 ; P a f f e n h ö f e r & S t r i c k l a n d , 1 9 7 0 ; P a r k e t a l . , 2 0 1 1 ; R om a n , 1 9 8 4 a ; R om a n & T e n o r e , 1 9 8 4 ; W i l s o n e t a l . , 2 0 1 0 ) a n d l a b o r a t o r y s t u d i e s ( D i l l i n g e t a l . , 1 9 9 8 ; P a f f e n h ö f e r & S t r i c k l a n d , 1 9 7 0 ; R om a n , 1 9 8 4
b ) . A l t h o u g h d e t r i t u s f e e d i n g i s d i f fi c u l t t o d e t e c t f r om g u t c o n t e n t a n a l y s e s , t r a n sm i s s i o n e l e c t r o n m i c r o s c o p y h a s i d e n t i fi e d d e t r i t i v o r y a s a d om i n a n t n u t r i t i o n a l m o d e i n b e n t h o p e l a g i c c o p e p o d s f r om t h e c o a s t a l n o r t h e a s t P a c i fi c ( G ow i n g & W i s h n e r , 1 9 8 6 ) . D e t r i t i v o r y h a s a l s o b e e n i d e n t i fi e d t h r o u g h i n c o r p o r a t i o n o f 3
H -l a b e l e d b a c t e r i a i n s u r f a c e l a y e r s o f t h e G u l f S t r e am a n d S a r g a s s o S e a ( R om a n , 1 9 8 4 a ) . F u r t h e r , i n t h e s u b t r o p i c a l a n d s u b p o l a r N o r t h P a c i fi c , m e s o z o o p l a n k t o n f a t t y a c i d 1 0 . 1 0 2 9 / 2 0 1 8 G B 0 0 5 9 6 8
G l o b a l B i o g e o c h em i c a l C y c l e s S T U K E L E T A L .s i g n a t u r e s r e p r e s e n t a t i v e o f h e t e r o t r o p h i c b a c t e r i a a n d p i c o p h y t o p l a n k t o n h a v e b e e n d e t e c t e d i n m e s o z o o -
p l a n k t o n g u t s a n d i n t e r p r e t e d a s e v i d e n c e o f z o o p l a n k t o n f e e d i n g o n a g g r e g a t e s (W i l s o n e t a l . , 2 0 1 0 ; W i l s o n & S t e i n b e r g , 2 0 1 0 ) .
T h e p r o c e s s e s l e a d i n g t o e f fi c i e n t r e t e n t i o n o f m e s o z o o p l a n k t o n f e c a l p e l l e t s i n t h e e u p h o t i c z o n e c a n n o t b e d e t e rm i n e d f r om t h i s s t u d y , b u t p o s s i b l e h y p o t h e s e s i n c l u d e a s t r o n g d e n s i t y g r a d i e n t t h a t r e t a r d s s i n k i n g s p e e d s , l ow s i n k i n g r a t e s r e s u l t i n g f r om t h e p a u c i t y o f b i o g e n i c s i l i c a b a l l a s t ( K r a u s e e t a l . , 2 0 1 6 ) , t h e r e l a t i v e l y l ow p r o p o r t i o n o f t a x a ( e . g . , s a l p s a n d e u p h a u s i i d s ) k n ow n t o p r o d u c e r a p i d l y s i n k i n g f e c a l p e l l e t s ( D é c im a e t a l . , 2 0 1 6 ) , a n d d e e p e u p h o t i c z o n e c omm u n i t i e s s p e c i a l i z i n g i nfl u x f e e d i n g . A s k e y p l a y e r s i n n i t r o g e n r e g e n e r a t i o n p a t hw a y s i n t h e C R D , m e s o z o o p l a n k t o n f a c i l i t a t e n i t r o g e n r e c y c l i n g a n d i n c r e a s e t h e e f fi c i e n c y o f s e c o n d a r y p r o d u c t i o n a n d e n e r g y t r a n s f e r t o a b u n d a n t p o p u l a t i o n s o f s e a b i r d s , c e t a c e a n s , a n dfi s h ( R e i l l y & T h a y e r , 1 9 9 0 ; V i l c h i s e t a l . , 2 0 0 6 ) .
. 2 . N ew P r o d u c t i o n , E x p o r t , a n d M e s o z o o p l a n k t o n S e c o n d a r y P r o d u c t i o n M a s s b a l a n c e r e q u i r e s t h a t t h e am o u n t o f n i t r o g e n e n t e r i n g t h e p l a n k t o n i c e c o s y s t em b e o f f s e t b y t h e am o u n t o f n i t r o g e n e x p o r t e d ( E p p l e y & P e t e r s o n , 1 9 7 9 ) . A l t h o u g h i t w a s o r i g i n a l l y a s s um e d t h a t s i n k i n g p a rt i c l e fl u x w o u l d b a l a n c e n i t r o g e n e n t e r i n g t h e e u p h o t i c z o n e t h r o u g h u pw e l l i n g o f n i t r a t e a n d N 2 fi x a t i o n , e v i d e n c e f r om m u l t i p l e e c o s y s t em s s u g g e s t s t h a t o t h e r p r o c e s s e s m u s t s e r v e a s n i t r o g e n e x p o r t t e rm s . I n
t h e S a r g a s s o S e a , f o r e x am p l e , 2 y e a r s o f n i t r a t e u p t a k e m e a s u r em e n t s h a v e s h ow n a s u b s t a n t i a l l y h i g h e r f r a t i o ( 0 . 0 8 -0 . 3 9 ) t h a n t h eer a t i o m e a s u r e d b y s e d im e n t t r a p s ( 0 . 0 4 -0 . 0 6 f o r t h e s am e y e a r s , L i p s c h u l t z , 2 0 0 1 ; L om a s e t a l . , 2 0 1 3 ) , a
n d n e t c omm u n i t y p r o d u c t i o n ( f u n c t i o n a l l y s im i l a r t o n ew p r o d u c t i o n ) h a s b e e n f o u n d t o e x c e e d 2 3 8 U : 2 3 4 T h -d e r i v e d e x p o r t o n a v e r a g e ( E s t a p a e t a l . , 2 0 1 5 ) . S im i l a r l y , J G O F S s t u d i e s i n t h e e q u a t o r i a l P a c i fi c a n d A r a b i a n S e a h a v e p o i n t e d t o e x c e s s n ew p r o d u c t i o n r e l a t i v e t o e x p o r t ( B u e s s e l e r
e t a l . , 1 9 9 5 , 1 9 9 8 ; M c C a r t h y e t a l . , 1 9 9 6 ; S am b r o t t o , 2 0 0 1 ) . I n t h e w e s t e r n A n t a r c t i c P e n i n s u l a , tw i c e w e e k l y s T h d i s e q u i l i b r i um m e a s u r em e n t s w h e n i n t e g r a t e d o v e r t h e p h y t op l a n k t o n g r ow i n g s e a s o n , a n d r e g i o n a l c r u i s e s h a v e r e p o r t e d s im i l a r p r o d u c t i o n -e x p o r t im b a l a n c e s ( D u c k l ow e t a l . , 2 0 1 8 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 5 ) . S im i l a r im b a l a n c e s h a v e a l s o b e e n n o t e d b e tw e e n t h e fl u x o f s i n k i n g c a r b o n o u t o f t h e e u p h o t i c z o n e a n d t h e c a r b o n d em a n d o f m e s o p e l a g i c c omm u n i t i e s b e l ow ( B u r d e t a l . , 2 0 1 0 ) .
am p l i n g h a s d em o n s t r a t e d t h a t b o t h n i t r a t e u p t a k e a n d n e t c omm u n i t y p r o d u c t i o n s u b s t a n t i a l l y e x c e e d e x p o r t f r om s e d im e n t t r a p a n d
T h e s e r e s u l t s im p l y t h a t o t h e r p r o c e s s e s b e y o n d g r a v i t a t i o n a l p a r t i c l e s i n k i n g a r e q u a n t i t a t i v e l y im p o r t a n t i n r em o v i n g n i t r o g e n f r om t h e e u p h o t i c z o n e . S t e i n b e r g e t a l . ( 2 0 0 8 ) s u g g e s t e d t h a t h i g h m i g r a n t -m e d i a t e d a c t i v e t r a n s p o r t i s n e c e s s a r y t o m e e t t h e c a r b o n d em a n d o f m e s o p e l a g i c b a c t e r i a a n d z o o p l a n k t o n i n t h e s u b t r o p i c a l a n d s u b p o l a r P a c i fi c . C a r l s o n e t a l . ( 1 9 9 4 ) d e t e rm i n e d t h a t D O C t r a n s p o r t b y v e r t i c a l m i x i n g e x c e e d s s i n k i n g c a r b o nfl u x i n t h e S a r g a s s o S e a . S im i l a r l y , L e v y e t a l . ( 2 0 1 3 ) 
u s e d a b i o g e o c h em i c a l m o d e l t o s h ow t h a t s u b d u c t i o n o f P O
C m a y b e a n im p o r t a n t e x p o r t t e rm , a n d S t u k e l a n d D u c k l ow ( 2 0 1 7 ) 
f o u n d t h a t v e r t i c a l m i x i n g o f P O C c o u l d a c c o u n t f o r 2 0 -5 0% o f t h e b i o l o g i c a l p um p i n t h e S o u t h e r n O c e a n . D a v i s o n e t a l . ( 2 0 1 3 ) f u r t h e r c o n c l u d e d t h a t e x p o r t b y m y c t o p h i d fi s h c om p r i s e d >1 5% o f t h e t o t a l e x p o r t i n t h e C a l i f o r n i a C u r r e n t E c o s y s t em . B a s e d o n t h e e x t e n s i v e s t o c k a n d p r o c e s s m e a s u r em e n t s a n d s t a b l e i s o t o p e c o n s t r a i n t s f r om o u r C R D c r u i s e , o u r m o d e l i n d i c a t e s t h a t s i n k i n g p a r t i c l e s ( i n c l u d i n gfi s h f e c a l p e l l e t s ) a n d a c t i v e t r a n s p o r t b y d i e l v e r t i c a l l y m i g r a t i n g m e s o z o o p l a n k t o n e a c h c om p r i s e r o u g h l y o n e t h i r d o f t o t a l e x p o r t .
T h e r em a i n i n g e x p o r t c om e s a b o u t e q u a l l y f r om v e r t i c a l m i x i n g o f P OM a n d D OM a n d t h e c om b i n e d b i om a s s p r o d u c t i o n a n d a c t i v e t r a n sp o r t o f h i g h e r t r o p h i c l e v e l s . U s i n g c o n s e r v a t i v e a s s um p t i o n s a n d d a t a f r om a r a n g e o f s i t e s , L o n g h u r s t e t a l . ( 1 9 9 0 ) e s t im a t e d t h a t m i g r a n t -m e d i a t e d t r a n s p o r t i s t y p i c a l l y 5-2 0% o f c a r b o nfl u x f r om s i n k i n g p a r t i c l e s . B i a n c h i e t a l . ( 2 0 1 3 ) e s t im a t e d t h a t a c t i v e t r a n s p o r t w a s g l o b a l l y e q u i v a l e n t t o 1 5-4 0% o f s i n k i n g p a r t i c l efl u x . I n r e g i o n s c l o s e r t o o u r s t u d y s i t e , a c t i v e t r a n s p o r t a t s t a t i o n A L O H A i n t h e s u b t r o p i c a l P a c i fi c i s 2 0% o f s e d im e n t t r a p -m e a s u r e d c a rb o n e x p o r t a n d 4 0% o f s e d im e n t t r a p -m e a s u r e d n i t r o g e n e x p o r t ( H a n n i d e s e t a l . , 2 0 0 9 ) , a n d a c t i v e t r a n sp o r t i n t h e C a l i f o r n i a C u r r e n t E c o s y s t em r a n g e s f r om 1 . 9 t o 4 0 . 5% o f s i n k i n g c a r b o nfl u x w i t h a g r e a t e r c o n t r i b u t i o n i n c o a s t a l , h i g h -b i om a s s l o c a t i o n s ( S t u k e l , O hm a n , e t a l . , 2 0 1 3 ) . I n t h e e q u a t o r i a l P a c i fi c , Z h a n g a n d D am ( 1 9 9 7 ) g a v e a c t i v e t r a n s p o r t r a t e s r a n g i n g f r om 3 1 t o 4 4% o f s i n k i n g c a r b o nfl u x , a n d H i d a k a e t a l . ( 2 0 0 1 ) e s t im a t e d t h a t z o o p l a n k t o n m i g r a n t s a c c o u n t e d f o r 1 8 -4 3% o f s i n k i n g c a r b o n , w i t h m i c r o n e k t o n c o n t r i b u t i n g a n a d d i t i o n a l 2 8-5 5% . L e B o r g n e a n d R o d i e r ( 1 9 9 7 ) f o u n d h i g h e r p r o p o r t i o n a l c o n t r i b u t i o n s o f z o o p l a n k t o n a n d m i c r o n e k t o n i n t h e w e s t e r n e q u a t o r i a l P a c i fi c ( 4 0% o f s i n k i n g n i t r o g e n ) t h a n i n t h e e a s t e r n e q u a t o r i a l P a c i fi c ( 9% o f s i n k i n g n i t r o g e n ) . F o r c om p a r i s o n , o u r e q u a t o r i a l P a c i fi c m o d e l s i n d i c a t e t h a t z o o p l a n k t o n a c t i v e t r a n s p o r t i s r e s p o n s i b l e f o r 2 3% o f s i n k i n g n i t r o g e n fl u x ( e x c l u d i n gfi s h f e c a l p e l l e t s ) f r om E q P a c d a t a a n d 5 9% f r om E B d a t a . B a s e d o n t h e s e c om p a r i s o n s , o u r e s t im a t e s o f z o o p l a n k t o nm e d i a t e d a c t i v e fl u x e s e q u i v a l e n t t o p a s s i v e e x p o r t i n t h e C R D a r e o n t h e h i g h e r e n d o f p r e v i o u s s t u d i e s . T h e y a r e n o t u n r e a s o n a b l e , h ow e v e r , g i v e n t h a t m o s t s t u d i e s e x c l u d e p r o c e s s e s l i k e e x c r e t i o n , e g e s t i o n , o r m o r t a l i t y a t d e p t h o r m i g r a t o r y c om p l e x i t i e s ( f o r a g i n g s o r t i e s a n d r e v e r s e d i e l m i g r a t i o n s ) t h a t w o u l d b r o a d l y b e f o l d e d i n t o o u r c o n s t r a i n e d m o d e l b a l a n c e s . F u r t h e rm o r e , o u r s t u d y u s e s n i t r o g e n c u r r e n c y , w h i l e t h e p r ev i o u s s t u d i e s w e r e c a r b o n c e n t r i c , w h i c h c a n l e a d t o s l i g h t d i f f e r e n c e s i f n i t r o g e n i s p r e f e r e n t i a l l y r em i n e r al i z e d i n s i n k i n g p a r t i c l e s o r m e t a b o l i z e d d i f f e r e n t l y b y z o o p l a n k t o n .
I n a d d i t i o n , o u r r e s u l t s a l s o r e fl e c t t h e s om ew h a t u n i q u e e c o l o g i c a l c o n d i t i o n s o f t h e C R D t h a t l e a d t o h i g h m e s o z o o p l a n k t o n b i om a s s e s c o u p l e d w i t h r e l a t i v e l y l ow e x p o r t r a t i o s m e a s u r e d b y s e d im e n t t r a p s .
A c r o s s t h e f o u r c y c l e s , t o t a l m e s o z o o p l a n k t o n c omm u n i t y i n g e s t i o n r a n g e d f r om 1 . 5% t o 3 . 0% o f t o t a l b i om a s s h 1 . F o r c om p a r i s o n , b a s e d o n t h e t em p e r a t u r e -a n d a l l om e t r i c -s c a l i n g r e l a t i o n s h i p s i n H a n s e n e t a l .
( 1 9 9 7 ) , m a x im um p o t e n t i a l i n g e s t i o n r a t e s f o r C R D m e s o z o o p l a n k t o n m i g h t b e a s h i g h a s 1 2% o f t o t a l b i om a s s h 1 . M e s o z o o p l a n k t o n e x c r e t e 3 3 -4 8% o f t h e i n g e s t e d n i t r o g e n a s N H 4 + o r D OM , w i t h 2 7 -2 9% o f v e rt i c a l m i g r a n t e x c r e t i o n o c c u r r i n g b e l ow t h e e u p h o t i c z o n e a n d 1 5 -2 0% o f t h e e x c r e t i o n o f t h e e n t i r e m e s o z o o p l a n k t o n c omm u n i t y o c c u r r i n g a
t d e p t h . W e fi n d n o r e a s o n t o s u s p e c t t h a t t h e s e m o d e l o u t p u t s a r e u n r e a l i s t i c a n d h e n c e c o n c l u d e t h a t a c t i v e t r a n s p o r t i s a p a r t i c u l a r l y im p o r t a n t e x p o r t p r o c e s s i n t h e C R D . H ow e v e r , l a r g e u n c e r t a i n t y e s t im a t e s ( F i g u r e 4 ) d o i n d i c a t e t h a t t h e c o n t r i b u t i o n o f a c t i v e t r a n s p o r t m a y b e a s l ow a s 1 5% o n C y c l e 2 a n d a s h i g h a s 5 5% o n C y c l e 3 . F u r t h e rm o r e , o u r r e s u l t s d o n o t p r e c l u d e t h e p o s s i b i l i t y t h a t n o n l i n e a r d y n am i c s m a y l e a d t o i n c r e a s e d e x p o r t d u e t o s u b d u c t i o n o r s i n k i n g p a r t i c l e s a t m e s o s c a l e a n d s u bm e s o s c a l e f e a t u r e s (
Om a n d e t a l . , 2 0 1 5 ; S t u k e l e t a l . , 2 0 1 7 ) .
. C o n c l u s i o n s
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